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Isolierung und genetische Charakterisierung von Stämmen 

des Planctomycetengenus Rhodopirellula und die 

Biogeographie in europäischen Gewässern 
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1. Marine Mikrobiologie in Europa: Strömungen und biogeochemische 

Gradienten 

�
+	����� +���
��
�
���� ���� ����� 5��������;���� ���� +���
��
�
���� 
��� �����#������ ����� ���� ����

���������
���
�������!�����
��
���"
���	������<�
��������#
���I�����"
��+���

��	�������

�������
������������<�
������
�
���������"
���	��9N:�,�0'7'�;�
�	�>
��������8������	
������

�����00*�,�0'&A�8���������	6
	��������E������#
�����
��������D$����	�����	��I�0((*F��A0�K�

�������
�����#���������"
��$	������������I��
"
��(A�K��	�����E������#
��������	������

���� -�
������ ��� +���� ������� ����� ������ �
�� 	
�� ���� �������� !����
��� 
���� ���������

+��������=�
����� 	
�I� �
������ 	
��� 	
�� �	�� ���	���� �������	�� ����� �/�� �	�� @���	� ���

�
���
�
;	���������������
���	
����������"�
�����
�����<��=�
������������
��	��	�������
�I�

���� 5���	
��#
���� ���� �
�����
���� ������� $	�����	����� �
���6
����� 	��� 5���� ������

��
�	����<��=�
����>����������4��	���������
���.���������C��	��
����������	
���������

$��� ����������� �������� ��� �
��� "
�� $#���� 	�� ���� 	�����	�������� O6
	�
��/���� ����

4��	������	
��
�����	��;
������������	���C�����#�������=�
�������	������@/������
���
�
;	���

4�����������������������<>�����"
������ �����
�	������8���
�	��
���
����"
��$�������4
��

���������� ���������	�� �=����� ���� 5��;��	�
���� ��������� 	�����	�������� 
���

�
���
�
;#������� 4��	�����/���� �
� 
�� ���� �
� 0)�P � "	�������I� �
"
�� 9�P � ���� ���������

�����
��� ���� +��������=�
��� �
���;�
����� �������� 4
�� 3=��� .��	���� 	�� ��=��	���

<��
���	���%/������	���������
�����#�����	�����	�����$	�����	�����;�=�������	�I��	������

���� ������� ���� <��
��	������ ������ 5��;��	�
�"��#����
����� �
���� ���� �	����� ;
�	����

$	�����	����� 
��� ���� 
����������������� <	�����	���� "��#������ 
��� ����� �����������

<��=�
��� ���������� �#����� ����� �/���#����� ����������� 5��������=�
��� ���=������ ���� �
��

�	�����$	�����	����� ������� ��� �/������� %����
������ ������ ������������ �������� ��� �
���

"
��$#������������������<��
��	
����#����
����
���C��	���������	��;
���������������������

4
��	
����	��4����������
�;�����;������=��������



4� �������
��� A�

�

�

�

4�����
���01�<��=�
����>������D�	���@
����
������	��I�&''AF��

�

�
�
;#������ ���#����� ������� ����� 
���������������� -	�	������ 	
��� ���� <	�����#�� ���

+���������� 
��� ���� �;	������;
��
����������� 4��	�����/���� ����#��� ����� 	��� 7:� -<!� 
���

���������%����
����
���
�
;	������������	���.�������#�������-
�	�������������<;����������

������ ���� 4��	����� 	���� �
��� 79� -<!� ���C�����#�����	����� 	
�I� �#������ ���� �
������ ���

%����
���C�����	
��
�����7'�-<!�	�������
�������C������$����������
�����&'�
�������������

	
���0'�-<!�	
��������������<���	��
��������������/���	�����E�����������������	����	�I�

	
���������������;���������+���	�������	���"���	��������/�����
����	����������������������

5
���	���������� �
�	�� 	
�� ������ �
���	����� E������	
�� ������#����� �/������ 4
J���

������� ��
J�#
������ <���	��
����� �=����� 	
��� ��������� %���
���� ��	����I� ����������

?��#����
�����	
���������������.��-
�	��������
���	
����
�����������������5��;��	�
����

�	��$	����� �
� ����������� ���� E��������� ��	
����� ������<��
������	����
�� ������ ����

@#���I�����"��#�������+����	���
����#��D �	��
;	��>	>�L�2	�	��	��	�I�&''0Q�<��"������	��I�

&'':Q�5�
�	��L�������	��I�&''&F��.���������	��"���	������
���������������	��$	��������I�

�������$	����� �����	�� 	�� 5	�� "=����� 	��#
��� 
��� ��
J�� <���������#����� ���������� �
����

<
����������	��
��� ��
��� 5�
��������� 
���� ��� -������� 
��� �������� $	�����	����� �
����

?���
���
��� ���� 4������� ���� <	�����#�I� !?�������	��
��� 
��� 5��;��	�
��� ������

<���	��
������������
���������E������������������E������	
���

�

�



*� �������
��� 4�

�

�

2. Biogeographie von Bakterien 

�

0(79� "��=������������ ���� �
��#�������� �
������� E

����� �		���������� ��� 4�����
��� 	��

���R������� ���� 3>;
������ SAlles is overal: maar het milieu selecteert"� 
��� ���
�� ����� ����

������� 4
��	��� 	
��� 	
�� +���

��	�������� ���� "������������ M�������
��� S�"��>������ ���

�"��>�����I� �
�� ���� ��"��
������ �������T� ����� �������� ��� �������� ����+���
��
�
���� �����

�
���
"��������
�������������
��	
��	����������3>;
����������
���� �/���	�������I��	�������

��
���#�������	���@
��
;
������/���� �������	����$���� "������
�� �����
��� �����/���	��� �
���

"��������I� �
� ���� !�����������
����� ������ 4��;�/����� ���/����� ����	��� �/������

+���

��	������� ��� #��������� 3	���	���� 	
��� �������� 
���� �
�������� #�������� +����	���

	
�������� 
��� �	�� "���	���� ������ ���� ��������
�� ������ <;������ ���� �	���� ����������I� 
��

!������������������	���������<;������
�������������"�������������4����������������
������

�
��=������������
�
�������4���������������/��-�
�	�>
����������	������	�I��	���������	
������

�#�������� ���� ��,
������ �
��;��	��
��� 
��� ���� �	���� ��������������� %��
����	��
��

���������-�
�	�>
����R��
���������	;�
���
���"��������������	��,
������	���������	���������

����������� ���������
��� ������ <;������ ��� ���� +���
��
�
���� ����� @
����	��
�� "
��

�
�;�
�
�������I� ;�>��
�
�������I� ��
����������� 
��� �
���
�	���
�
�������� -	�	�������

D%
�����
�+
�	� L� 4�	��I� &''0Q� <�	�����	���� ��� 	��I� &''&F�� �/�� ���� ���������I� �
��
��


�	��#��������	����������������!�����;�
���������#
����	����������<�6
������
�������0:<�

�%�4������	����	����������.������#��"
����������	���(*IA�K�	
�������	��0)9'��	���;		��

�	���������������/�������-�
�	�>
����	���8

���
����
������4��������������D<�	�����	����L�

�����I�&'':F������4
��	����	�������0:<� �%�4�������	����	���4�	�>�������"
��	�������

�	����#�����
�������	��
�����������������I�������	�����
��<;������������
������
�����������

DU	��	� ��� 	��I� &''*F�� <�
����I� ���� 	������ 	
�� ���� 4�	�>��� ������� ������ ���
���I� �/�����

�	�������������4
��	����	���	�������������������
����������	����
����I������������������
����

	
��� �	�� ���	�������
�� D������ ������;��������
���F����� ������������� <
������ 	
��� ����

<�6
������
����;�����������+	��������I������������/���������>������<������
��������	
��D����

������/������;���;�	��	��������������%��
��	��FI��
���	�������"
��C��	�������"���������

D+
�	�����	��I�&''9F���	���������������������C5!�D
;��	��
�	���	,
�
����
���F�"���	����
��

+���"����#�������� ���� ���� <;�������������
�� �
� "���������� ��	������ ���I� 
�� ���� �	�������

������8�����������<;��������������������������/������4������������������	�����-
;
�	��
�����I�


���� 
�� ������ 8����� �
�� �	����� "
��	����� ���I� 
���� ����� 	���"� �
� "���������� ����

4
��=�
�����	��� ���� �
�� 8���� "����������� +���
���� ���� ���������� �
��� �
� ������� 
��

�������;��������� 4
��	���� �������� �
� �=������ 8
���� ����
���� �	�� +���������� ����

�������
�� ������C��	����
�� ��� ������ ����������� 3	���	�� ������ ������������I� �	��� ��� ������



4� �������
��� (�

�

"
��	����� ����� ���� �	�������������� ���� !�����
��
�������
���� ������� 
����	��� ������

��������������8�����������

��
��
��	;�����������������	
������?������
���"
����
��"�����#�� ��������������������%	
��

D3	���	�F��
������������������8����D+	����>����	��I�&'':F������3	���	���=J���������	�����
���

������� ���� !�����
��
��� ���� ��
��
��	;���� �	���� "
�� ���� -�
������ $#������ ��=J����

E��������� ��	�� ����������� E������#
��� 	
�������� 
��� ���� ��������	������ ��
��� �
���� ����

����"��
����� %���������� ���� 5������ 
���� ���� -��	���� "
������������ ���I� �
� ������� 	������ ����

��=J�� ����C��	����
�� ����� 3��	
��
����
��� �/�� +���
��
�
���� �	��� 4
�� ����������%	
��

���� ��� !������� ������ �
���;	�������� �=����� ��������� -	�	������ ����

<	
����
���
������	��
���� ���
�� �
� ��	��� ����	����I� �	��� ����� �	�� 3	���	�� �/��

+���

��	������� 	
�� ���� ����� ��������� 
��� �	
�� ���������	���� ?
�
���� ������#����� ����

?���������"
��"�������������<�	��
����I��������������
������
���� �	
�����@��
������"
��

���	����� ��������� ������I� ���� ��� ������� �������
���� �
�� ������� �=������� ?������������

<�
����� ������I� �	��� ���� ����������� ����	��� ������� -�
�	�>
���� ���� ���� ��
��	;��������

����	������@
����	��
��������D �
�L�5���R�I�&'''Q�-	;������	��I�&''7Q�$���	�������	��I�&''7F��

����+���	��
�������#
����	
�������%���
��������#���I��	���
��	��������	�����������������
���

��������� $������� 	��
������� �	��
���� ���� <	�����#�I� 5��;��	�
�I� ;3�$���� 
����

E����������	��
��� ����� �	���� ����
��� ���	
�
� �
� ��	������ ���� ���� ?���/��	������ "
��

�#����
��������������������-�
�������������
����I�
����
��
��	;�������+
������
����������

����1�4��������
��I�4
���������
���?�������
���������5	,
���D3
�������"�������	��I�&''9F��

�	� -�
�	�>
���� �
�� ����� ����������=J�� 
��� ���� ����������������� 	
�������I� �=����� ����

������� �
���� ���� 4��
�;�#��� 
���� �
���� $	����� "�������� �������� ������� �	��
����� ����

Bacillus� �;�� ����� ������������ @
��
;
������ D%
������ L�  
�	�I� 0(()I� ���������� ��� 3
�����

��"���� ��� 	��I� &''9F�� �
���� <;
�������
��� �=����� ���� 
�������������� <��������
	��
��

/����	
���� 
���� �
������	������������ ���� �/�������� ������
����� ������ ���� 8������ �	���

��������������	���"��-�	���/�����4
��������$������=������	�����������
��������R�����$������

������������������������4��������
������������	���������	��������"	������8
���������������

������� "
�� ������ ��
J�� -
;
�	��
���������� ���� ����������$	����
��;�	���� 	
��� -
����"��

+
�	��
���� �=����� �
� �������� "���������� ������� 
��� ����� <;���������
��� ��� ����� ��
�� 4���

�	��������������
������4������������ �������
�����-�
�	�>
���� ���������	����
��
�	�>
����

�	
��%��
����	��
���������������	�����	���������=�����	����������������������������������

�/�� 4�����
���	���������� /�����	����� ���� ���
��!����������� "
�� ���� �
� &)�K� ���� �	����

�������������"�������������C��	��������������	��
����=������D�
��	�����	��I�0(*(F������

<������	���"
��-�
�	�>
���� ����"���
���������	��"�������I��	�"������������+���	�����������

"
�� �,������� !�����������
����� ������� ���/����� 	��� ��� �
�	�>
������� C��	�������

�=����� D3
�������"���� ��� 	��I� &''9F�� �	�
��������� ���� ��"�����#�� "
�� -�
�	�>
���� ���=����

��
��
��	;���� ���� ���� ������������� �	�������� 	��#����� "
�� 4��� 
��� 3	���	���#�����$�������



0'� �������
��� 4�

-	�	�������;������	���������	���������%
���1�+���

��	�������	
���,�������E������#
����

�������J���V
������
����;�>���
;������	��������	������-
��	;;����������������3>;
������

�		������������
����������
�"���������<
��
�����A*�"������������<�#��������4���	�
���

Sulfolobus� �;�� 	
�� ��
�����	������������� ���� �=���������3����;�#��� ��
������ 
��� ��� 0:<�

�%�4� ����.������#�� 
��� ��� *� ��������� ����
��� 
�����
����� ���� 0:<� �%�4� �����6
������

�������� ����� M�����������
��� "
�� ����������� ((I*�K� 
��� ��� ���	���
���,�� 	�����


�����
������������
������
������!�����������"
���=�������0I')�K��������������������	���

"������������� ���
���
����� ������� .�
�	��� ������ <;������ ����� �
����������������

�
���
����������#��D4�.I�	"��	����
���
������������>F�"
��(9�K�
��������	
��D@
���	���������L�

5���R�I� &'')F�� <
���� ���=���� 	���� .�
�	��� ������� Sulfolobus�<�
���� ������ <;������ 	���

����
����	�������+
��������
���������
��
��	;��������4
��	����=�������.����������.�
�	���

	
�� �
�� ������ ����������� V
������ DW� )'�F� �������I� �	��� �����
��� 	
�� �
����� ����	�����

�=������ ����� 2�� ��=J��� ���� ��
��	;������� ����	��� ��������� ���� -�
���
����� �	�I� 
��
�

��=J����	��	
������������������!������������������������-
;
�	��
��������������	���������


��� !�����;	�	������ ���� .�
�	��
��
����� �;������� �	���� �
�� ����� 
������
������� %
�����

���	
�
� �	����� <�	��>� 
��� �
����� D0(((F� ��� ������ �
�	�����	�������� <�
���� /����

;�>���
;����� �	�������� D5��;��	�
��	,��
�� W&'�P F� ���� ������� -
�	�����
���� ������

?��������� ������<;������	���������-
�����C��
��� ���������!�����������
��������� �������

3	���	��� �	��� ��������I� ������� ���� ��
J�� �������
��� ��������� �
���� 
��� </�;
�I� �
���� ����

�
��������� �
���6
��
��� �	����� ���#����� ��� O6
	�
��#��� ����� 	�����������


�/��������	��� �	������� �/�� ;�>���
;����� �	�������� �	��� ���� �
��
��� �	�����

5��������=�
����� �/�� ���� 5�	�������
�� �/���� ������ �
� �	����� 8����	
�� D�	�� 0''� 2	���F�


����� ������ 
;���	���� ������
����� ��� 4��;�
��� �������� �	���� �
������ ������ ���������

<;�����I�	�������������	��
��������
��������������

-�
�	�>
������� �	��
����� �=����� ����	��I� ���� "
�� �		���������� "
����� ���	��I�

�
��
;
�������� ����I� �#������ ���� ����/������ ������� ������ ������������� ������������

<;������	
J���	����,�������E������#
����
���	
��������

�

�

3. Das Phylum der Planctomyceten und seine Vertreter 

�
Planctomyceten������������
�
;�>�����������
;;��"
���	�������I������������������@�
�;
���

"����������.��������������������������
�	������������������?���������0(&9����������<������

�����#���"
���
�	;����
���
�����������	
���
�������@�
�;
���
���������%
�����������
���

�#��������������������;�	���
��������-�������
I��	���������	���Planctomyces bekefii��.���

���	��� 	���������� ������ .�
����
��� 
��� %����
��
��� ����� 0(A7� ����������� <�	��>� "
�� ����

.�
����
�����������
�;�������	�����
������������
;;�I� R��
���	���Pasteuria ramosaI�����

��
������Pirellula staleyi�D<�	��>I�0(A7F��4����������-�	���
�>������
����0(A:�Planctomyces 



4� �������
��� 00�

�

maris�"��=�����������D�	
���L�<�	��>I�0(A:F��5�
�������"
��������������������������������
���

����� ���� �	��� Planctomycetes� �/�� �	�� -�>�
�� ������	����� D<�	��>� ��� 	��I� 0((&F��

Planctomyceten������
��6
��#��
����
���������������������������	
���	6
	��������3	���	����

�
�������� �������� 0:<� �%�4� ���	�	�>��� �	����������� ������� D������ ����� ��� 	��I� 0((*Q�

-����������	��
����	��I�&''7Q�$
���������	��I�&''AF������3	���	���������	�����������"����
���

"	�������� ��	��� ��� ������ =�
�
�������� -	�	�������� .�
�	��� �
����� 	
�� 
,������� 
���

	�
,�������3	���	��������</J�	����I�+����	����I�5������I��
���I�@�#�����	���
�������

.������� "
�� Crustaceen�E	�"��� 
��� <���#����� ���������� D."	�
"	� L� ���>��I� &'':Q�

E���	���L�<�	�����	���I�0((&Q�E
;����	���	����	��I�&''0Q�-����������	��
����	��I�&''7Q�$	���

���	��I�&''&Q�$	������	��I�&'':F������"����#������4
���������
���� ����	������3	���	�����	���

4������/���� ��
�	�����I� �	�� �
���� ����� �#�������� �
�� 4�����
��� ����#��� ������� �	���

D��/����� ��� 	��I� &'''Q� ��/����� ��� 	��I� &''9Q� ������ L� ��������
�I� &''9Q� 5	�
�����I� &''AF��

8
�� R�������� 8���;
���� ����� �������� 	��
��I� �����
��
;��� �	��
����� �����������1�

PlanctomycesI�PirellulaI BlastopirellulaI RhodopirellulaI Gemmata, ZarvarzinellaI IsophaeraI�

Singulisphaera�	�� Schlesneri	�D�
��������	��I�0((AQ���
"	��
������	��I�0(*AQ�@
�����"��	>	�

���	��I�&''AQ�@
�����"��	>	����	��I�&''*Q�@
�����"��	>	����	��I�&''(Q�<������������	��I�&''9Q�

<���������	��I�&''7Q�<�	��>����	��I�0(*'Q�$	������	��I�&'':F��8
���������������������E����	�
��

�
���)� "��������������
;;�������Candidatus�<;������ ����4�	��
,�	�������� 	
����/�����

������ ������� �
��� ������ ��� %����
��
�� "
����������� �	�������� �=����� ����� 	�	��
���

4��
��
�
,��	��
�� �
����/������ �	���� ����� 4��
��
�� D�39
BF� ���� ������� D�C&

XF� 
�����

	�	��
���� ������
����� �
� �
���
�	���� <������
��� D�&F� 
��������� D<������ ��� 	��I� &''7F��

4���� Planctomyceten� �	���� ����� �������	�������1� ������ ������ -�;���
��>�	�� ��� ������

8����	���
��������������������� ����	����
�#���@
�;	����������
��������������ChlamydienI�

����	����
�	��� ��������-	�	������ ���� ������ ���
�������� ���
�� D5������� ��� 	��I� &'':FI� �����

Planctomyceten� ���� ��������� ���	������ �	�������� 
���� -�;���
��>�	�� ��� ������ 8����	����

������ ���� ������	��-�
����
��� >�����
��������"
��<���������/���������-�
��������	����������

DE���	��� ��� 	��I� 0(*:Q� <�	�����	��� ��� 	��I� 0(*:F�� 4
���
��� ������� ���
��������� �����

Planctomyceten� ���������� ������ 4�����
���	I� ���� ���� -�;���
��>�	��>������� 
���� 	���� ����

4
��	
�����8����	���	�����������������!���	����	��� ������� .�
�	��
�����	������	
����
����

�������� ���� ����	����
�#��� @
�;	����������
��� ���� Planctomyceten� ���� ��� ������� �
���

������	����� ���� ���� ������� �������������� -�
�	�>
����� .�� ����	������� 4
��	
� 
������ �����

+����	�� D����	�>�
;�	��	�������+����	�I� . +F� ���� �������#�����
���
��� 
��� ������
J�����

���� %��
�
����� ������� @
�;	�������� ����� -�����
�
�
�� ���	���I� ��� 4�����
��� 	�� ����

�	��
���Pirellula�DE����	>����	��I�0((AF��4
J���	�������-�����
�
�
������ >�
;�	��	��=�����

����� R�� �	��� <;������ �
��� �������� ��������� �������
J�=�;��� ���������� %��
�
���� �������

������������������
�������
��
;���	���������
�����������-	����������-�����
�
�
��
������������

.��
�
��

��������+���
���� ������ 	
J���	��� ���� -�����
�
�
��� ��� -	�>;�
;�	��	� �
�



0&� �������
��� 4�

�������� ?�������������	��
����� ������� 
���������������� 4
�;�#�
����� ���� ����	����
�#����

@
�;	����������
���� ������ "������������� �
����� ������� 	
��� �������� +����	����

������	��� ���� -�����
�
�
��� ����������Gemmata obscuriglobus� ������ ����� ������� �
;;�����

. +�������	�������-�����
�
�
���	
�I������	
���+�4�	�>������	����� ����
��������
���
�������

�����8������������	��
�������J�� D�
����I�&'')F������8�������������
�	�>
������������	����

O������������� �
� ������� <��
��
�I� ����	��� Planctomyceten� �/�� ������� 8���� 	��� �=�������

?������
��� ��������� -�
�	�>
���� 
��� �
�	�>
���� 	��������� �
�����

D���
�>���
�������
���� ������ 	
�
�
���@���������I� E����	>� ��� 	��I� &''0F�� �������������

8����
�;	�������� ������	��� ����-�����
�
�
��� ������� ����4�	��
,�	�������I� ���� ��� ������

4�	��
,
�
�� ���	������ @
�;	�������� �������� 8�������;�
�
���� ������ <�
�����������

	
����	����� D3>��	���F�� ���� ��
��� ���� ���� 5�	��;
������	����
�� ������	��� ����

-�	���
�>������������
��������. +�
����	������

�

�

�

4�����
��� &1� -�>�
������������ �	
�� 	
�� ��
���	��� "
�� 0:<� ����� 0*<� �%�4������6
������ D<<!F� ���� �����

�
�#����ArchaeaI�Bacteria�
���Eukarya������
�"���
��������	
���
������������������+	,��
��

E������

��+���
������������I� ����4���#��������� �����"
�
��
�#�������	����������� D4
��$����	�I�

&''(F��



4� �������
��� 07�

�

�

-�>�
����������� 4�	�>���� �������� �	�� -�>�
�� ���� Planctomyceten� �#
���� 	��� ������ ����


��;�/�����������Bacteria��	��
���;
����
���������� ���0:<� �%�4������	�����������#
����

�	�������M����	����
�Archaea�
���Eukarya D��
������L�-����;;�I�&''&Q������
��
I�&''AQ�

E���	������	��I�0((&Q�<�	�����	�������	��I�0(*9Q�$	������	��I�&'''F��5�
���������;�/���������

4
��	���� ������ 	
������� �
������ "��=������������ ;�>�
������������	
��	����� ������
�#����

������� ������ 4�
���
��� D4���� &F�� ���� ���
���
��� 	����� 5	,	� ��� ������ ;�>�
������������

�	
������E������
���������-
����
����������	�������������/�����������������
����#
����

#�����I��	��������
�����
���	����
���5	,	��	�
�
������

�

�

�

4. Rhodopirellula baltica 
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6. Phylogenetische Untersuchungsmethoden 

�
8
�� !�����
��
��� ���� �	����������� -�>�
������ ������� ��
��� "����� "������������+���
����

�
��?���/�
����������#
����	����	�����+���
����
��.�����������
���������-�
�	�>
������������

<�6
������
��� ���� 0:<� �%�4� ������ %��
�
�	��� ����� ������� 	
���
��� ������ ����������

�
����
�� ��� ���� %��
�
���I� ���� C��� ���� -�
������
�>������I� 
����� �
���� �"
�
��
�#����

��
��� �
�� ���	��
��� ���� �
����
������� <��
��
��� +
�	��
���� 
��� ��������������

<��
��
�#����
����� ��� ���� �%�4� �=����� �
�� �
����
��"���
��� �/������ �	���� �����

?��#����
����������������
�����	���	���������	������	��������
��	�������������	��
�������

 	��� $
���� ������������ ���� <�6
������
��� ���� <<!I� ���� �������� !������������ ����

%��
�
���I� 	��� <�	��	������
��� �
�� ;�>�
������������ ���
���
��� "
��+���

��	�������


��� �
����� ���� 0:<� �%�4� ���� -�
�	�>
���� �����	��� 	��� �"
�
��
�#��� !��� D$
���� L� �
,I�



4� �������
��� 0A�

�

0(AAF�� 4
�� ��
������ <����� ������� ���I� �	��� ���� 0:<� ���4� ���� �
��������������� 0)9'�

�	���;		���������.�����������
�������C��	����
�����������
���	��
����
�#����DU	��	����	��I�

&''*F�� 4
���
��� ���� @/���� ���� ����� 
��� ���� ��	����� @
����"���
��� �	��� �����

.�����������
��� ���� 4��� 
���� 	���� �
�	�� ����� !��������
��� ��� !����	����� 
��� ����	�;������

�;���������� !�����
��
����� ������ ���
������ ����
��� �
����� "������������ +���
���� ����

����������
�
�	���!������������	���8�����/�������!�����
��
������+�����������������	����������

���������	����� 
�����
���I� 
�� ����� 4
��	��� /���� ���� <;������
�;
����
�� �������� �
�

�=������ .�� ������� �	���� ����� ������ "
�� <;������ �
������ %��
�>;��� ���;�
������

���	�
�����������	�����������������
;�
�����D����FI������
�������"
��0:<��%�4������I�

������	���� %��������
����	������E#����;
�>�
�;����
�� D5�%�E-F� 
��� 	�;����������� ���4�

%��������
��	�	�>���D4%�%4F�������
�������#
����"����������4�	�>������
�����<������������

	���������� ����� �	�������1� ���� 4
��=�
�����	��� ���� 	�;����������������� D<<!F� ���� �
� �������


��� 	
���
��� ���� �
��
������������� -
�>���	���������%�	���
�� D- %F� �=����� 4����	����

����������
����	�����C��	��������"���
�����	��������������������������D%
�����
�+
�	�L�

4�	��I�&''0F��

����� ?
�������� "
�� %����
��
���� �=����� ������ ���� 0:<� �%�4� ���	�	�>��� �
��� ��������

�
���
�	��� +���
���� �
�� 
������/�������� .�����������
��� 
��� �/�� ����	�;�������;����������

!�����
��
����� 	����	���� �������� ������ 	��� ������;�����+���
���� �������������

5��������� ����� ��� ���� �������� �#����� 	
��� - %� �	�����I� ��������� ����� 	���� 	
�� �	��

���	�������
��
���������������5�����/�����	"
����	�����������
J���������Bacteria�����0:<�

�%�4� ����� 	���  �
����� "
�������I� ������� ���� ���� C;��
�� D���F� ���� ����� ���������

��	��������������� <;	����%���
���� D.5<F�� .�� ������	��� �
� ���� ������ 
����������� ������

.5<�<�6
������ ������ ���������� �"
�
��
�#���� ���	��
�����
��� 
��� ������� ����� �=�����

?	��	���
����	����	
���4
��=�
���"
���4���	
�
�	����������
�
�	�������������������<;	����

4�	�>��� D4%.<4F� ����� ������ 5������� �
�	�� ��� ���� 4�	�>��� ����
�������� ���������	�����

"���	�����4�������������������������	����Bacteria���������C;��
�1�����Mycoplasmen���������)<�

���4���;	������D5	���������	��I�0(*:F�
�������"������Planctomyceten�����0:<����4�D$	���

%	���>����	��I� 0((:F�� .�������
�#�������Archaea� ����������
���������
�	���	��
������ ���4�

C;��
����
�	���
����#
��������
�	�������
�����D��
�	������	��I�0(*7F��

������;�����+���
���� �/����� ��� ���� %����� �
� ������ �������� 	�� 
��������������� ��
J���

- %�4�;���
��I� ���� �������� ���������
;�
����� 	
���������� �������� �	�� ���	������

�	�����
����� ����� �	�	��� 	�	�>������ 
��� ?���������� ��������� ���� �������������

C��	������� �=����� ���
���� �������� ?������������ ��;�����"�� ��������� D��;�- %F� ����

�	����������� ���
��� �=����� 	��� 8���� �������� ���� -�������6
������ ������� �
����"�������

���������� ������� ��;�����"��� ��������� ����
����I� �
���� ������ <�6
������ /���� �	��

���	���� ���
�� "�������� ������ 3#
���� ���
����� �	������� ����� ���� 7)�� ���� 9'��;� ��;�����"���

�,��	������������ ;	�����
�������� <�6
������ D%�-FI� ���� 0&9�� ���� 0&A��;� �	�����



0*� �������
��� 4�

�����
�	����������� ��;�����"��� �����������������  
�����
��<�6
������ D�%. F� �
���� �	��

0)9��;� �CG��������� DE

��� ��� 	��I� 0((9F�� ������ <�6
������ ����� 	���� �"
�
��
�#�� �
���

�
����"����I� �	� ���� ��������� -�
�������4�$����������
���
���� �	���������� ���������

��������� ������� ���������� ��������� ����� 
��������������� ��
J� 
��� ������� �
���� ����

<�	����;�����������+
����������������D<��
��������	��I�0(((F������4�	�>����������������;������

���
���� �	��� �������� ������ �;����������� <
���	��I� ���� +
����� ��������� �	��I� ��� +	���,���


���������
����
�;�>�
������������#
�����������!-�+4�D!����������;	�����

;�����
��


�� 	�	�>���F� ���������� �	���� ������ �
����"������� 8�����6
������ �=����� 	���� 	
���

�
�#������ �
�����
���
�����6
������ �
�� ����	�;�������;����������� 4�	�>��� ���
���� ��������

������ %4-��-������ D%	��
�� 	�;������� ;
�>�
�;���� ��4F� ������� �
�#����� ��� ���
�� 
���

;�
�
������� �	���� ��� ������ - %� ����� ?����	��� 
����������������� ��	������I� ���� ��� ����

	�	�>������ ������� D$����	��� ��� 	��I� 0(('F�� !�����
��
����� �	���� 	���� �������I� �	��� ����

%�;�
�
�����	������"
��+
�������������+���
����
��������������

�

6.1 Multilocus Sequencing Analysis 
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7. Elektronenmikroskopie 
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1. Probennahme und vorliegende Umweltbedingungen 
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2. Isolierung der neuen Stämme 
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3. Phylogenetische Untersuchungen der Neuisolate 
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4. Genomanalyse 
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5. Einteilung der Stämme in verschiedene OTUs 
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6.  Morphologische Untersuchungen 
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6.1 Lichtmikroskopie 
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6.2 Rasterelektronenmikroskopie (REM bzw. SEM) 
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6.3 Transmissionselektronenmikroskopie (TEM) 

�
8
�� ��
�	���
��� ���� ����	����
�#���� @
�;	����������
��� 
��� ��������� �
�����
�#����

<��
��
���� �
����� ���� 5>;��	��� <30� "
�� Rhodopirellula baltica� 
��� 0'� <�#���� ����

��
��
�	����������� 5�+�
�����
������	�
��
���������%����	���%	����� "
�� ����!��"�����#��

%������
���
������������	��%������"
��+	,�-�	����.�����
�� �/����
;�>���	�������-�>���� ���

�=��������	���@

;��	��
��;	���������
�������

���� %	����� 
�����
����� ���� <�#���� <305I� : � 
��� <+0� ���� ����� "�������������

-�#;	�	��
������
���1� -�	�������	�;�
��I� ���������
��"���	����� 
��� N#��
��� �
���� ����

��	���������!���	�/������������ D!�<F�� ���� 	����	������ -�
�
�
���� 
���+���
���� ����� ���



9&� �����������
�������
���
�� ��

+	�
����;�� &� 
��� 7� ��� ���	��� ������������� ���� <�#���� <30� 
��� : � ��������� 	
��

�������=������� 8�����I� �#������ <+0� �
������ �
���� 8������ ��������� 4���� ����� 
�����
������

<�#���� �������� ����� ����	����
�#��� <��
��
����
��1� ������ 8����	��� 
���

 >�
;�	��	�����	�� �
����� ���  >�
;�	��	� ����� ������� +����	�I� ����

.���	�>�
;�	��	�������+����	��D. +F���
�	��������������<���
���������������8��������������

��������1� ����� �
����� +����	��
��/����� �
�
�
�;��I� ��	�
�#��� +	���� ���� ������ �
���

�
�������� �������I� ���� �
���
��I� ��� ���� +����� 
��� ��� ���� 
���������� �����
�
�;����

������� �������I� ���� �������� ������� +����	��
��/����� <��
��
���� ����#��I� �"���
�����

<;������"������� D+	�
����;�� &� ����� 7F�� .�� ���������
��"���	����� �
������ ��� 	����� �����

<�#���������-�
�����	��
����������@�
�;
���"���
������������-�	�������	�;�
���"��
	���������

�	������ ���� #
J���� 8����
���� ���� 8������ �������� �	���� �������#��� 4��#�����I� ���� 
�����

	�������	
���������8����8����@
��	����
�����������������8������������������D������+	�
����;��

7I� -	���� 0�� 
��� 7�F�� 4
�� ������ -
������� �
������ ������� �/������� �����
����� ��
�	������

������I� ���� �"���
���� ���� ��� ���� <�	�����������
��� ���#������ ��	����=�������<��
��
����

�	���������� ��� �=����� ����� 	���� 	
��� 
�� ���� -�#;	�	��
��	����	��� �	������� 4������������

�=����� ��� ����� �	���� 	���� 	
��� 
��-�
�����	�� �	�����I� #������� �����
���
���#����� 
����

��������3=�����I��������!�<����������
����������������
������<�	���: ��������������������

!�<�-�#;	�	��
���4������������������������-
������8�����������4�����
�����D+	�
����;��7I�

-	���� &I� : F� ������ ��
����=�������4
��
���� "
�� �		������<��
��
���� 	
�� ���� 8����	����

������ <��
��
���� �
������ 	
��� ���� ���� �������� 	
�� 5�+� -�#;	�	��
���� ��� �=��������

�������� �������� .�� +-.� � -� ��� �=�������� �
����� �������	�� ���� ���� %������ �������

���	������� @
��
���� ���� <�#���� <+7)I� <+&9I� <+90I� $39(I� @)*AI�  <09� 
��� <+7*�

��������� ��,����I� ����#�����I� ������������ 
��� ������������� ���� ������
�������
��
;������

!�����
��
������
������
��������%�������8
�#���������,�����������
��8����������������<�#����

�
���� "
�� <�	��� <$@A� ���� ������ 3
����
���������	��	��� 
��� ��������� �����	����

�/�����������	��������������
����������	
�����������
�������+���
���
������������������

����� ��� +	�
����;�� 7� 	
��/������� ������������� 4���� 8������ ������� ����� . +� 
���

@
�;	����������
���	
���C��
������������8����
�����
������������I��������	����<�#����	��

������ -
�� �		�#�������� <��
��
���I� ���� �
���� 8����	��� 
���  >�
;�	��	�����	�� ���� ����

. +� "���
����� ������������ ���� �#������ <��
��
���� ������� ����� ���	��"� ���	��� �
��� 
���

��������� ��� ������ <��
��
�� 	�� ��	������I� ���� ?������
��� �
���� ���� +����	���� ��������� 	��

�>;������4�����
�����"
����	�������
�
�������E����/�������4
��������������"
���	��7'����


������/���� ������ ?���
�
��I� �	� ����	��� "
�� ��������� �
�� ���� �
���������� "
�� 9�*� ���

�����������
�����<�	���<+7*��
�����	����	
�������5
�
��	;���I������������������
�	����

�������������?���	����I�	������;����������8���;
��
�����
������������
�������<��
��
����


������/����� ����� .�����������
��� 	��� ��	�������� 4�� 	������� 8���;
�I� ���� ���� -�����
�
�
��

	����	������-
�I������������8����������������������
���I��	�������<��
��
�I����������<�	���



�� �����������
�������
���
�� 97�

�

 <09��	���c�����8���
�����#���������������"���
�����������������<��
��
������3
���	���
���	���

�	�I��	�<�	��� <09������������
����4�������	�	���������-�#;	�	��
��
�����������
�������

%
����������
�������������
�����������	
�����I�����������
�����#�����	������=�������<
��	��

�����������������,���
�������8�������������<�	������	
���=������
���5�+�4
��	�����

���� �/����������� ������� ����� 	�
�;��� <��
��
�� 	�� ���� C�����#����� �
���� ����

3
����
�����������,���
��� �
������ ������ �������������� �������� 	����������� 
��	�����

�������� .�� ���������
��
;������� ����� �������� ���� 8������ ������� <�	����� �
���� �����

4��	��
��� 	����	����� 	
��� 	
�� ������ E#��������I� �	�� �
���� ������ 3
���	�����
��
�� ����#���

��������	�����

�

�

�

4�����
���*1�������
�������
��
;������4
��	����	
�������������	��
��"
��+���	���@
���D&''7F�

�



99� �����������
�������
���
�� ��

5�	�������
��������
�������
��
;������ !�����
��
����� ���� ��
��
�	��� �������� �/�� 	����


�����
����� <�#���� �	�� ?
��	��������� ������ ����	�>�
;�	��	�������� +����	�I� ���� ����

-�	���
�>�������>;������ 8����������
��� ��� -�����
�
�
�� 
��� -	�>;�
;�	��	� "��
��	������

8
�����
��������	����=����
���#����	�������������������8���;
���	���;
������������	�������

�������������I� �	�� ���� <;��������������
��� ���� �
�� ������ ��	����
�� ������;������� ���� ���

�	������ -
����	��
���� 	��� ��	����=������ <��
��
���� ������������� -
����� �=������ �	���

	
�������������	��������
����%���������+
�
����������8����	����	����������

.�� ���� �������	��
�� "
�� +���	��� @
��� D&''7F� �
���� ��� 4��	��� ����� �
�����

������
�������
��
;������ 4
��	���� ���� 5>;��	���� <30� "
���������I� ���� ������ 4��	����


������/����D4����*F��

��������+����	��
�������������������?��������������	�������-	�>;�
;�	��	���	���������

����� "���
������ 
�� <;������"������I� ���� ���� "
�� "������ "������������� 	������� �	��������

���	���������D�������������
��F��4
��������4
��/�;
�������-�����
�
�
��������=�������

�

������
�������
��
;������ !�����
��
����� 
������/����� ���� .�����������
��� ���� ��
��
�	���

	��� Planctomyceten� 
��� "���
������ 	
��� 	��� Rhodopirellula� �;��� 5�
��� ���� "����#�������

8����
����� #������ ����� ���� <��
��
���� ���� "�������������<�#����� ����� �
����
�	���#�� ����

. +� �
����� 	���� 	
��� ���� ������� <�
���� ������ ����#��� �������� 4
��� �
����� ������

��	�������	����@	�#�������. +���������������5�	��;
���"
��-�
��������
��������+����	��

��������������
�����#����

�

�

7.  Biogeographie der Gattung Rhodopirellula 
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E Publikationen 
�

I. Publikationsliste mit Erläuterungen 

�

1. An improved isolation method for attached-living Planctomycetes of the genus 

Rhodopirellula  
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Durchführung der experimentellen Arbeiten und der Auswertung. Erstellung des 

Manuskripts in Zusammenarbeit mit Jens Harder. 

 

2. Diversity analysis of Rhodopirellula Isolates from European Seas applying a 

multilocus sequence analysis 
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Anzucht der verwendeten Stämme und Planung und Durchführung der 

Diversitätsuntersuchungen mittels MLSA und BOX-PCR. Durchführung der DNA-

DNA-Hybridisierung zusammen mit Ramon Rossello-Mora. Auswertung der Daten 

und Erstellung des Manuskripts in Zusammenarbeit mit Jens Harder. 

 

3. Planctomycetes in electron microscopic pictures - a review and insights into 

the genus Rhodopirellula 
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Anzucht der verwendeten Stämme, sowie chemische Fixierung und Einbettung der 

Präparate zur TEM in Göttingen. Auswertung der erhaltenen Aufnahmen mit Jens 

Harder und Reinhard Rachel. Erstellung des Manuskripts in Zusammenarbeit mit 

Jens Harder. 
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Diversity analysis of Rhodopirellula isolates from European 

Seas applying a multilocus sequence analysis 

�

Nadine Winkelmann (1), Ulrike Jaekel (1), Carolin Meyer (2), Wilbert Serrano (3), 

Reinhard Rachel (2), Ramon Rosselló-Mora (4) and Jens Harder (1) 
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Figure 3 

TEM microscopy 
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Planctomycetes in electron microscopic pictures - a review 

and insights into the genus Rhodopirellula 

�

�	�����$������	��0I� 	�
����+�>��&I�%����	���%	����&I������	��%�����7I�2����3	����0j�

�

0�� ��;	������� 
�� +���
��
�
�>I� +	,� -�	���� .�����
��� �
�� +	����� +���
��
�
�>I� ��&*7)(�

������I�����	�>Q�

&�� !��"�����>� 
�� %������
��I�  ������ �
�� �+� D�$�� ...I� .�����
��� �
�� 4�	�
�>FI� ��(7')7�

%������
��I�����	�>�

7�� �+� <��"���� ��;	������I� +	,� -�	���� .�����
��� �
�� ��
;�>���	��  �������>I� ��7A'AA�

�=�������I�����	�>�

�

�

j 
����;
������ 	
��
�1� 2���� 3	����I� +	,� -�	���� .�����
��� �
�� +	����� +���
��
�
�>I�

 ����
����	����0I���&*7)(�������I�����	�>I�

� 5���1�B9(�9&0�&'&*�A)'Q��	,1�B9(�9&0�&'&*�)*'Q�

� ���	���	������1�R�	����g�;������������

�



0':� -
����	��
���� ��

Manuscript in preparation 

�

@�>�
���1�5�+I�PlanctomycesI�����	����
�	���
�;	������	��
��

�

Abstract 

�
�

Electron microscopy 

�

<��������0(9)����������� ��	���
��	�������	��
��	������>�-
����I� �	
���	����
��	�I�������
��

����
��
;>����	���	����;
��	���"��
	���	��
��	;;�
	��������
�
�>��5����
��������"��
;�����


�� ������� ������� 	��� ���� �����	��� 
�� ���
�
��
�� �	��� ����� ������6
�� �"��� ������������ �
��

����
��
�
�������5����	"���������
��"���������������������������
�
��
��	����	������	��
��
��������

����
��
;��1�������
�����
��
����
��;�
�	�>
�����������	�����
����"�������������������	�������	��

'�7�Z���������
������
��
;>���	�����	�"���� ���
� ���������	���
�����	����
�� ���� ����	����
�	��


��	���	��
��� <;���	�� ��	�
���� 
�� ����� �	��� �
����
���
�� 	��� 
��	������� 	��� 	����������� 5���

���
�
��
�� 
�� 	� ��	�������
�� ������
�� ����
��
;�� D5�+F� ��� 	�

��� '�&� ��I� �
�� 	� ������

������
�� ��	������ ������
�� ����
��
;�� D���<�+F� ��� ��� �"��� �
����� <����� 	�� ������
��

����
��
;�� 
���� 	�� ������
�� ��	�� ��� 	� "	�

�� ��"��
�����I� ���� �	�;���� ����� �
� ���

;��;	���� ��� 	� �;���	�� ���	�����1�C�R����"�������� �
���� �����
���	����	���
��	���� �	�;����

�
����������	���>�
�� I�CI�3�	������	"���
������	������������	">����	����
��	���������
���	����

���>��	��
���	���
����;���
�����������	
��
���
�;��"�������
��
�	��	����	�����
���
�����������

;�
��������.����	������������
������
��
;>�D<�+F������
��	���
��	��	�;����	�����
����"���

��� ���	���� 5��� �	�;��� ��� ���
��� �
	���� �>� 	� ����� �	>��� 
�� �
��� 
�� �	��
��� ������
��� 	���

�����������>������
	�����	�;���	����	����	�������������
���	�������������>��;���	������
���

��������	���������;�
��������
��	��������
������
��	;���.����	�������
��������
������
��
;>�

D5�+F� ����������
����	��;	����� �����	�;���	������	
���
�� ����� �����	�;��������� �
����

��������.��;�����;�������������������������6
���	���
�����
��5�+�;��;	�	��
���5
�
����"�������

	;;���	����	����������	;��������	���������	�����	�
���������;�	���
�����	����������	������

5���
��	���������
��	;����"����
������
���	�

���������	;�I������	���	;;���	������
��	�

��
�����

�����
����������
���	�����������
���D!�<F�
�����������������	���;���
�����
���������

�����������	;;�������
��!�<�;��;	�	��
��������	���������������
�	������I���	������������	">�

���	���	�����������>�	�����
�
������
�)'��
�0''������������������.��������������;��;	�	��
��

���� ������ 	��� 6
����>� ��
���� 	��� ��	��
���� �	��
��>� �>� ������� 5��� 
��	����� �
��	���� 	���

�
	�����>�0����
��;�	���
��	����
	���C��	�����	����	������������
��	�������-�� ��
	���	�����


����"����������������
������
��
;���
�;�
"����	�7��������
�	��"�������
�����������

�



�� -
����	��
���� 0'A�

�

�

The phylum Planctomycetes and its members 

�

Planctomycetes�	���	�;�>�
��
���	�����	���	�������������	����>���
������<���������������
"��>����

	��	�����	���
�	;�������0(&9��>�������I�	����������
�����
��������
�	�����	����	�	���������

�
������;��������"����4�����
�	����
������
�����Planctomycetales���	����
��
����	�
�����5���

�
��� ��;�������� ��� 	�� ����	����
�	�� �����	��I� ������ ��"����� ���� ����� ���
� ��
� ���������

�
�;	��������� 5���� �
�� 	� ;�
�	�>
���� ����� "��>� 
�
�
	�� �
����
���
�� 
��
��� ��� ����������

��	;�����������������������������	�	����	�����"���	��	����������	��"���	������.���������
�>I�

������	�	������	��
��
��Planctomycetes��>�������
������
��
;��	��������6
��������"������	���

���� ��
�	���� 
�� ���� ���
�� Rhodopirellula� ����� ��"�����	���� ����� ������ 	��� ������
��

����
��
;�������
����

�



0'*� -
����	��
���� ��

Introduction 

�
5��� ������ �
�	���� 
�� ����� �
������ 
�� ������ ��"����� ���
� ;�
�	�>
���� 	��� �
�	�>
���� �����

���
��
����� Bacteria� 	��� Archaea� �	�� ��� �������
������ ��
�� 
������
�	�� �
�	�>
���� �>�

�������	�� ��	�
���I��
��� 
�� ����� ������	�� �
�;	��������� 5��� ���
��
�	�� 
��	���	��
�� 
�� ����

�
�	�>
���� ����� ��� ���� �	��� 	��
����� �
�� ����� ������� ����������	��
�I� ������ ;�
�	�>
���� ������

;
����� ��� ;�����;	�� �
� ��;	�	��
�� 
�� �	R
�� �
�
����� 
�� ����
�	�� �
����
�� �>� ����"��
	��

�����	����D�
����I�&'')F��5����

���������	���
�������
���
���	�����
����	���������	��

�
�;�
�
���	�� ��	�
�����
�� �������������	��
��� ���	���>� ����������������	����	���
��I��
�� �
��

����������
������
��
;������������	��
����������	���������	���������
���.���"
�
��
�	�>���
�
�>�����


������	�����"��
;�����
�������
�	�>
�����
���
�����	������>�����
������
;���	������
�����
��

���
�>���
�����
�����D+	�����	���+
����I�0((*F��	"��	��
����������
�
�����
����������������

�
��
���>� ����� ��� �
���	�>� ���� ���
���

�� 
�� ���� �	�>
������ ���
�>� DE	��I� 0((9Q� 5	>�
�I�

0(A:F��5������������������������-�
�	�>
����	����
�	�>
�����	���
��������

����
��	���

.�� 0(&9� ���� �
��	��	�� ���������� ������� ����
"����� 	� ���� 
��	����� ��� 	� �	��� ��,�� �
�

�
�	;���� ������ ��� ����������� 	�� �
��
��� 3�� ��
��� ���� �	��� Planctomyces� bekefii� �
�

�������������
����"	��
�I��
������	���
��	�����
���
�	�������5���������;
����
��
������
�������
�

�������	�����	�����	��;�>�
��Planctomycetes��	��
��	������>�<�	��>����0(A7���

5���;�>�
��Planctomycetes���	������������Clamydiae�	��
��
�����
��
����5������	�����	�

	�������
��>��������"�����	�����	�����

��;�;���
��>�	�����������������	����.��-�	���
�>����������

������	��� ��� ��	�������� �>� ���
������ �������� ��� ���� ;�
����

�� �	>��� 	��� ��� �
�� �������"�� �
���

�	��	�� 	�����
������ 4��
�;�
�
���	�� ��	�
��� ��� ���� ����	����
�	�� �
�;	�������	��
�I� ������ 	�

�����	���������������>�
;�	�����"�����������������
�	��
������	����	������
�
����
��	������

���
;�	��� 	��� ���� ;	�>;�
;�	���� <
��� �;������ �	"�� 	�����
�	�� ����	����
�	�� ���
��
�����

5�����������
��	���������&''0��>�E����	>�	����
���	�
������	��������
������;�����;��������

�
����
���
��
����������
������Planctomycetes D�����0F���

�



�� -
����	��
���� 0'(�

�

�

�

���
��� 01� ��	��	��� 
�� ����� 
��	���	��
�� 	��� �
�;	������	��
�� ��� DaF� Pirellula D����I� Pirellula staleyiF� 	���

Isosphaera D����I� Isosphaera pallidaQ� ;�	�� 	��
� 	;;����� �
�Planctomyces marisF� 	��� DbF� TCandidatus ��
�	��	�

	�	��
,��	��Ii� 	��� Gemmata D����I� G. obscuriglobusF�� 5��� "	�������� 
�� ����� �
�;	������	���	��
�� �

��� ���

���������� ;�	���
�>�����I� 	�� ����� 	�� ���� 
�����>���� �����	������� ��� �
;
�
�>� 
�� ������ ������	�� 
��	���	��
�� D����I�

;
������
��
��;	�>;�
;�	����
�;	�������	��� ����	�>�
;�	����������	��FI�	�����
�����
���
����� D&'')FI� ���

�
�

�Q�
�����	��>���
��E����	>����	���D&''0F��

�

�

Pirellula, Blastopirellula and Rhodopirellula 

�
5������;������
�����������
�;	������	��
��������������������	�BlastopirellulaI�Rhodopirellula�

	���Pirellula�� �����
������Pirellula��>;����	���	�;�	����	;��
��������
��������	���	��
�
������

����	�>�
;�	����� �����	��� D. +F�� 5��� �����>� �
�������� �
���
��� 	��� ���� �	R
���>� 
��

���
�
���� 	��� ������� ���� �����	��� �
��

����� ���
;�	���� �"��� ��� ������ ����
��
;>� �����

��"���
���

������
����"���D�����&F���

�



00'� -
����	��
���� ��

�

�

���
��� &1� -�	��� �
���	��� ����
��
;��� ;���
��� 
�� Rhodopirelulla� �;�� ���	���  <(I� ��
�	���� ��
�� U������I�

�������	���I� ��
����� ����	����
�	�� �
�;	������	��
��� �	�� ��� )� Z�� D	F� ������
������
��	;�� 
�� 	� ������� ����� 
��

Rhodopirellula baltica� <305� ���;�	>���� ���� ;
�	�� 
��	���	��
��� %I� %�;�
�
���
�� ;
��Q� 4I� 	��	������� ;
��Q� 3I�

�
���	����
���	������	�I�'I)�Z�����
��<������������	���D&''9F��

�

4��� ������ ����� �>;�� ��
�� 	� ;
�	�� ���
��
��� ����� 	� ;
�	�� �	;� 	�� 
��� ����� �
����� �>� ����

;	�>;�
;�	����Blastopirellula marina�	���Pirellula staleyi��	"��
��>�
����
�;	��������������

���� �>�
;�	��I� ���� ;�����
�
�
�I� 	��Rhodopirellula baltica� ��
��� ��"��	�� ��	��� "������������

���
��
���������������;	�>;�
;�	��I��
��

������>�	�������������	�����

�

� �

�

���
���71�5�	�������
��������
������
��	;���
��	�����������
��
��	���>
�
�����
���������
��4F�Pirellula marina 	���

�F�Pirellula staleyi ���;�	>�����
�;	������	��
�� ���
�;�����
�
�
��� D-.F�	���;	�>;�
;�	��� D-F� ��;	�	�����>� ����

����	�>�
;�	���� �����	��� D. +F�� 5��� �
���
��� D�F� ��� �
��	����� ������� ���� ;�����
�
�
��� 	��� ��
��

�
�;	������	������	����
��

������> �����������. +���	�����'�&�Z�����
��E����	>����	���D0((AF��

 



�� -
����	��
���� 000�

�

� �

�

���
���91�5�	�������
��������
������
��	;���
������������
���
��D	F�Pirellula��;��<��	����<3A(:���
�	������
������

�	������;
����Aplysina�aerophoba�D���
�������
�Rhodopirellula baltica��>���4���4��>������	��
�I�<������������

	��I�&''9F�	���D�F�Rhodopirellula baltica��>;�����	���<305����
���	������	���D&''9F�	���<������������	���D&''9F��

�

5�
� �;���	�� ������
�� ����
��	;��� 	��� �

��� ��� T5��� -�
�	�>
���i� ��	;���� 
�� ���� 
�����

Planctomycetales�D$	������	��I�&'':F�
��;	���A::�	���A*'���,��	����
�	��	;;���	���������

����������� ����� 	;;	�����>� -���;
������� �	�;����� Pirellula marina� DHBlastopirellula 

marinaH.�4+�0707F�D;	���A*'F�	���Pirellula��;��.�4+�07)*�D;	���A::F��,������	��
�����
��

����� �	�������� 	;;���	����� %
�	��
�� �>� 0*'� ������� ��"�	���� 	� ����� �����	���>� 
�� ������

;���
���I����>��

���������	����

�

� �

�

���
���)1�������
������
��	;��
���
;;
������
��������������	����;������������
���	����������
��$	������	���D&'':F�

�

�

�

�

'�)�Z��

D	F�



00&� -
����	��
���� ��

Isophaera and Singulisphaera 

�
4��
����
�;��,�������
����
���
�����;�������������������
;�����Isophaera�pallidaI��������	��

����� ��
�	���� ��
�� �
�� �;������ ��� !<4� 	��� �
�
;��� 5��� �

��� ������ �	"�� 	;;	�����>� 	��

��"	���	��
�� 
�� ���� . +� 	��� ���� ;	�>;�
;�	��� 
��
;���� 
;� �
� :'� K� 
�� ���� �>�
;�	�����

"
�
�����������������;���	����	;�I��������
;�	������������	���
���	��
������;�����
�	��>;��� �
���

���	���� �
� I. pallida� ��� ���� ���	����

�� �	�����
�� TNostocoida limicolai� ����� ����������

�
�;�
�>;���� �
�� ���>� 	��
� ��
�� 	�� ����	�>�
;�	����� �
�;	�������	��
�� �>� 	������	����

Isophaera� ������ ��
�� ���������� ����� 
�� ����
��
��� ������� ���� ;�����
�
�
�� ����� ;
�>����	��

���
��
���I� ;	�	�����	������ ����
��
��I� �	��� �
�>� 	��� �	�� "�������� 5����� "�������� �	"�� 	��


���
��� �
����
�I� �
�� 
��
���
��� 
����� ��� ������� ������� ������>� ��
�	���� ������ ;�
�
��� �	��

"���������$����>;��������	����
��	��>�	��	����� ���
���	������ ���	������
��
���
��� ��������

5��������	���������	;;�	���>���;�	������	�������
����� ��
�	��
��;�
���
���� .��&''*�	���
���

���	���� ���� ;�	���
�>����� �	�� ��
�	���� 	��� ���������� �>� @
�����"��	>	� ��� 	��� D&''*F��

Singulisphaera acidiphila� ��
��� �����	��� ��"	���	��
��
�� ����;	�>;�
;�	���	��� ����>� �����

�
�;�
�
���	�� ��	�
��� 	��� 0:<� �%�4� ����� ��6
����� ���� ��
����� ���	��"�� �
� Isophaera 

pallida��

�

�
�

���
��� :1� 5�	�������
�� ������
�� ����
��	;�� 
�� 	� ����� �����
�� 
�� 	� ��>
�
�����
���� ����� 
�� Isosphaera pallida 

���;�	>���� 	� �����	�� ������� ����	�>�
;�	����� �����	��� D. +F��

����� ��"	���	��
�� 
�� ���� ���	��"��>� ������
��

������;	�>;�
;�	���D-�	��� FQ�����
�����������
�;	������I��6
�"	������
�	�;�����
�
�
��I��
��	�������
�
��������

;	��������D%F���	�����'�&�Z�����
��E����	>����	���D&''0F��

�



�� -
����	��
���� 007�

�

� � �

�

���
���A1�������
������
��	;���
������������	���
��I. pallida�.<0���5���������
�����
�����D	F�
���	���
��
���
�����������

�	��� D $F� ��� ;�
����� 	��� D�F� ��	��� 
�� �
������ ;�
�������	�� 0� Z��� ��
����
"	�
���� ��� 	��� D0(*A	� 	��� 0(*A�FQ�

������
������
��	;�� D�F� ��
����� 	�� 
���	����� �����
�� 
�� 	� ����� 
��Singuliphaera acidiphila� ���	���+C�0'5� �����

�;���	����	;��
��;�����
�
�
���D $I� �����	��Q�. +I�����	�>�
;�	����������	��Q�-I�;	�>;�
;�	��Q�%I����
�
���

����� ;	�������Q��I� �
���
������	��� 	��
���	��� �����	��� ;�������� ��"	���	��
��� 
�� ���� ����� �	��F���	�I� '�&� Z�����
��

@
�����"��	>	����	���D&''AF�

�

�

Gemmata 

�
Gemmata obscuriglobus����	�������	�����	�����
��������;�����	���
�
"
��������I���
�	������
��

�
��	����	�������4
���	��	��5������	��"���	����������
��)�Z�������	������;�
�����	����>��
������

����� 
����� ;�	���
�>������ 	��� ��
�� ��	�����
����� ���
��
���� 
�� ���� ����� �
��	���� 5�����

��	�
�����
;;
����������	��
����;��
������
��������������������	���
��Gemmata���������������>�

���� ������ �
�;	�������	��
��� 5��� ;	�>;�
;�	��� ��� ���
���� ������ ���� ���
;�	��� �

�� 
"���

('K� 
�� ���� "
�
���� .������ ���� ���
;�	��� 	� ���
��� . +I� �
�;
���� 
�� ��
� �����	���I�

�
��

���� ���� �
���
��� ����� 	� �
���
�� �
��������	��� ����� ���
��
��� 
�� �
�	�>
���� ������� 4�

���	��"��>� ������
����	��;	����� ;����
���	�� �;	��� �

��� ��� ����� �������� ���� �

����

�����	����5���������	����

����
���	���
�>��
��	����	���
�� ������4�	������
�
��������

;	�����������4�	���%�4������"��
	�������>�	������4����
�
�
����	�������	���	���%�	���

�
����	��������5�+�;���
����
������������
�����;�>��	;��
�������
���	����"��
;���
��	������	�

�

���� �����	���� 5����� �	;�� ����� �
� ��� 	� ;�

�� �
�� ���� ���
�>� 
�� 	� �
����� �������

�����	���� 5��� 
������ 
�� ���� �
���	�� ��"��
;�� ��� ������ ��� ����
���
��� 4�� ���
���

��

�����	�����"	���	��
������
���������>��
��������,���
������
���	���
�>��
�����������	���

�
��

����� �
�;	�������� ����� ��������� ������� ���� ���
;�	���� 5�+� 
�� ���������	��
���

;��;	�	��
��� ��
������"��	�� ��	����� "������������� 
���
��� �
����
�� ������� ���� �>�
;�	����

5���;�
�����
����	��;
��	��
�����

��������
���	����"��
;������
����	������I��
����������
"��>�



009� -
����	��
���� ��


�� ����
�� ������� Gemmata� �

��� ��"�� 	� ������ ����� 
�� ;
������� �����	��� ��
����>�� �
�� ����

�
�	�>
��� ����� �;	��	�� ��;	�	��
�� 
�� ��	�����;��
�� 	��� ��	���	��
�� ��� 
����� �
�	>� �
��

�,;�������	��>�;�
"����

�

  

 

���
���*:�5�	�������
��������
������
��	;��
��	�����������
��
��	���>
�
�����
����Gemmata obscuriglobus �����D4F�

	��� 	� �
�� ����� D�F� ����� �	���� �
���	�� �
�>� �
��	������ 	�� �,�����"�� �������	�� �
���
��� D�F� �

����� �>� �
���	��

��"��
;� D�F� �
��������� 
�� ��
������	���� �������� ������ ��� 	� ���	�� ������
����	��;	����� �;	���� 5��� �
���	��

�
�>� �
��	���� ���
�
������ ;	�������� 	�� ����� 	�� ���� �
���
���� .�� ��� �
��

����� �>� �>�
;�	��� ������ �
��	����

�
;������	��>� �����	�� ���
�
�������� ;	������� 	��� ��� �

����� �>� 	� ������� . +�� 5��� ����� �,����	�� �
� ����� . +� ���

��������>�	�;	�>;�
;�	����
��	���������	��"��>�������
������� �>�
;�	���D-F���	�����'�&�Z���.����1����	�����"����


�� ��"��
;�� 
�� 	� �
�� ����� ��
����� 	� ���	>����� �>�
;�	����� �����	�� D +F� 
������	��� ���� ����� �	��� D$F� �
��

��
���>�	;;
�����
���	���	����-	�>;�
;�	���D-F�����

�����;���;���	��>��>���� �>�
;�	����������	���D +F�	���

������	��>��>�����. +���	�����&'�������
��E����	>����	���D&''0F� 

�

�

Anammox bacteria 

�
5��� �
��� ��;�������� �
��� 
�� ����	����
�	�� �
�;	������	��
�� ������� ���� ;�>�
��

Planctomycetes� �	�� �

��� ��� ���� 	�	��
���� 4�	��
,��	�����	�� 5����� "��>� ��
�� ��
�����

;�	���
�>������;���
���	��	�	��
����	��
��
��
,��	��
�����������	���	��������
��	���;�
���

�
����� ���� ���
���
�� 
�� �������� �>� 	��
��
�� �
� ������
���� �	�� ���� �
,��� ���������	����

�>��	����� 	��� �>��
,>�	����� 	��� ��	�������>� ;�
�
���� ��� 	� �;���	�� �
�;	������� �	�����

	�	��
,
�
�I� ������ ��� �
��

����� �>� 	� ������� �����	���� 5���� �����	��� �
������� 
��

�;���	�� �	����	���I� 
��6
�� �
�� ������ �	�����	� 	��� �>� ����� 
���� 	�� ��
�	����� ��� ����������

��
������5���
��	������	�	��
,
�
�������
�	������������������
;�	���	�������
�;
����
��	�

������� �����	���� .�� ��� 	��
� ���� ������ ;
������� 
��	������ ��
�� Planctomycetes� D<���������

�	����� ��� 	��I� &''&F�� .�
�	���� 	��� ���	��� 	�	��
,
�
��� �����	��� ��	���
��� ��
���� 	�

�	R
���>� 
�� )7K� �
�� �	����	��� ��� �
�	�� ��;��� �
�;
����
��� <����� �	����	���� �
��	��� 	��



�� -
����	��
���� 00)�

�

	��	�������� 
�� 
;� �
� ��"�� �
���� �>��
�
�	��� ������ ��� 	� ����	��>� �
��	���	���� ��	��I� ����

��
����>�
������	�	��
,
�
��������	���������������>�������������>���
���
��������;����	�����>�

��	�����������

�
;�
�����
��
����
������ �������
�� �����
�;	�������	�������	���
��������

��	�� ����� ��� 	��
� ��
�� �
�� �>��	������ 5��� �
���
��� 	��
� ����� �����>� �
�������� ������� ����

���
;�	���	������
����������������
��	����
�����	�	��
,
�
��������	����5�����
�������
��

����;
���������4��	�	��������������	����>��	�����	����������
������4����
�������������
��

���� ����� 	��� ���������� �
����� �
��
�	���� �
�� ���� 	�	��
,� �	�	�
����� ��>� �
� �,;�	��� ����

;�
�����	��������
�	���	��
��
�����������������
�;

�����
���������;�
������4��
������
�
���

���
��
���
������������
��
������	�	��
,
�
������
��
���
����
����
����"���	��
���������������

��"���
�� �	�� ����
������ 4�� ���� �
����� ��"�� ����������  	����	�
�� �����	� 	��� ���������� ���

�����	�
��I���"��������
����������������;������D?
������������	��I�&''*Q�$
���������	��I�&''*Q�

� �.��	,
�
�>���
����F���
���
���
����������	"	��	�������;
����
��
��I��"����
�������������


;��
�;
���>�
��(A�:K�D"	������<�	�����	��I�&''*F��������	��������	������	�����
��	��
�������

�
�
��
���
��	��
����������>�����	�����	� DNitrosomonas��;�����I�
,��������	��
��	� �
��������F�

+������� 
�� ���� 4�	��
,��	�����	� ��	��� 	� �
��
�� ����� �
��	��
�I� �
�� ������ 
������ 	���

�

���� �
�����
��� 	��� ����������� ��,�� �
� ���� ������	���� �	�����	� Candidatus� Kuenenia 

stuttgartiensis� 	���Candidatus�Brocadia anammoxidans� ��
���	����	���� ���	������ ;�	���I�

�	����� ��
�	���� ����� Candidatus Scalindua sorokinii� �

��� ��� �

��� 	��� 
"��� ���� �
���� ���

	�
,����	���	����

�

�

�

���
��� (1� <�	;��
��� 
�� kkCandidatus K. stuttgartiensis’’� ������
�� �
�
��	;�>� �
����� ��
����� ���� �
�"���

	�	��
,
�
��������	���	�����
��;	�������������������	�	��
,
�
����D4F���"������	�	��
,�������D�F�<������

�������������;�;�
��
��
���
������	�	��
,
�
��������	������
�����	�	��
,
�
����+
�������
��D��
��

����
�

������F� ����� �	��� D��� ��	��;	����� ���FI� ����	�>�
;�	����� �����	��� D��� ��	��;	����� >���
�FI� 	�	��
,
�
���

�����	���D���;���FI�	���	�	��
,
�
���;	��������D������F����
��"	�������������	���D&''*F��

��4�



00:� -
����	��
���� ��

�

� �

�

���
��� 0'1� D4F� 5�	�������
�� ������
�� ����
��	;��� 
�� ��>
��,��I� ��������
�����
���I� 	��� �;
�����������

	�	��
,� ������ ��
����� ���� ;���
���	���>� �
�"��� 	�	��
,
�
��� �����	��I� 	�	��
,
�
��� ;	��������

D��	����� 	��
��F� 	��� �
�
�������� ���
��
���� D�	����� 	��
��F�� kk 	����	�
�� @�� ��
���	��������hh� ������ ����� �
�"���

	�	��
,
�
��������	��Q���I�������	��Q���I��>�
;�	����������	��Q�;	I�;	�>;�
;�	��Q� ���I� ����	�>�
;�	�����

�����	��Q���I����
;�	��Q�	�I�	�	��
,
�
��������	��Q�	I�	�	��
,
�
���D��
��"	�������������	��I�&''*F�D�F�

5�	�������
�� ������
�� ����
��	;�� 
�� 	� ����� �����
�� 
�� 	� ��>
�
�����
���� ����� 
�� TCandidatus ��
�	��	�

	�	��
,��	��i���
��	���
��	��
���4������	��	�	��
,
�
���D4F�����
��

������>�	�������������	���D4+F��5���

�>�
;�	��� �,����	�� �
� ���� 4+� �
��	���� ���� �
���
��� D�F� 	��� ���
�
�������� ;	�������� 	��� ��� �
��

����� �>� ����

����	�>�
;�	����� �����	��� D. +F�� 4� ;	�>;�
;�	��� D-F� ����� 	�� ���� ���� 
�� ���� ����� �������� ���� . +� 	��� ����

�>�
;�	����������	�����
���>�	;;
�����
�����������	����5
�
������
��
����	���"������������������	�	��
,
�
����

�	�����'�0�Z�����
��$	������	���D&'':F��

�

�

�

���
���001�5�	�������
��������
������
��	;��
������������
����TCandidatus�k4�	��
,
��
�
��;�
;�
���
�hh�� �����

�	"�� ���� �
�"����
�	�� 	�	��
,� ����� �
�;
�����1� 4�� 	�	��
,
�
��� D4F� �
��	������ �
�
�������� ���
��
���I�

'�&�Z��

��



�� -
����	��
���� 00A�

�

���
;�	��� D%F� �
��	������ ���� �
���
��� D�F� 	;;
���� �
� ���� 	�	��
,
�
��������	��� D+FI� ;	�>;�
;�	��� D-F�

��;	�	���� ��
�����
;�	����>�	�� ����	�>�
;�	����������	��� D. +F�	��� �����>�
;�	����������	��� D +F����
��

@	��	�����	��I�D&''AF��

�

�

Schlesneria and Planctomyces 

�
5�
� �
��� �����	� 
�� Planctomycetes� ����� "	����>� ���������Q� Schlesneria� paludicola� 	���

Planctomyces� �;�� D���� ����� ����� 09F�� �
��� ��
�� ���� �>;��	�� ;�	���
�>����� ��	�
���� �����

;�
����

�� ����� �	��� ����� ���� 	������� 
�� ;�;���
��>�	�I� ;�
�����	��
�� �>� �
������ 	��� 	��

����	�>�
;�	����� �
�;	�������	��
��� <����� ����� �
����
���
�� ��� "��>� �����	�� �
�Pirellula��>;��

�����I��
����	�����������;��
�����������	����������

�

5	����01�E����
��Planctomycetes���������	�
���	����+���"�����	��
���D%����������
���+��
��F�

Planctomycetes species References 

Planctomyces brasiliensis �
��������	��I�0((AQ��

Planctomyces limnophilus $	������	��I�&'':�

Planctomyces maris <���������L�3�����I�0(*9Q�E����	>����	��I�&''0Q�$	������	��I�&'':�

Planctomyces bekefii $	������	��I�&'':�

Planctomyces guttaeformis �

Planctomyces stranskae $	������	��I�&'':�

Pirellula staleyi �
��������	��I�&''&Q��
����I�&'')Q�$	������	��I�&'':�

Blastopirellula marina E����	>����	��I�&''0Q��
����I�&'')Q�$	������	��I�&'':�

Rhodopirellula baltica <���������L�3�����I�0(*9Q��	������	��I�&''9Q�<������������	��I�&''9�

Isophaera pallida ��
"	��
������	��I�0(*AQ�E����	>����	��I�&''0Q�$	������	��I�&'':�

Singulisphaera acidiphila @
�����"��	>	����	��I�&''*�

Gemmata obscuriglobus E����	>����	��I�&''0Q��
����I�&'')Q�$	������	��I�&'':Q�E������	��I�&''(�

Schlesneria paludicola @
�������	>	����	��I�&''A�

Candidatus species of Anammox-bacteria 

Anammoxoglobus propionicus @	��	�����	��I�&''A�

Kuenenia stuttgartiensis "	�������������	��I�&''*�

Jettenia asiatica �

Brocadia anammoxidans E����	>����	��I�&''0Q�$	������	��I�&'':�
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Brocadia fulgida @	��	�����	��I�&''*Q�"	�������������	��I�&''*��

Scalindua brodae <���������	��I�&''7�

Scalindua� marina �

Scalindua� arabica �

Scalindua� sorokinii �

Scalindua� wagneri <���������	��I�&''7�
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Panels of electron micrographs 
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Panel 2: TEM micrographs of strain 6C D;��;	�����>�%��%	��������%������
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Panel 3: TEM micrographs of strain SM1 D;��;	�����>�%��%	��������%������
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Panel 4 SM35 
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Panel 5 SM24 
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Panel 6 SM41 
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Panel 7 WH49 
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Panel 8 K587 
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Panel 9 CS14 
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